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N ToERLAN DSE SAM ENVATTING
In  de  Waddenzee is  de  var ia t ie  in  de  hoevee lhe id  sche lpd ie ren  tussen ja ren  groo t .  Zo
zi jn er jaren waarin je maar t ien nonnetjes (wetenschappeli jke naam: Macoma balthica)
per vierkante meter aantreft op het wad. Andere jaren kun je er tot wel 200 vinden. Bi j
kokkels (Cerastoderma edule), een andere zeer algemene schelpdiersooÍt op het wad, is
de variat ie nog groter. Voor vogels zoals scholeksters, kanoeten en eidereenden, die van
sche lpd ie ren  leven,  be tekent  d i t  da t  e r  in  een goed jaar  hee l  vee l  e ten  te  v inden is  en  da t
ze  in  een s lech t  jaar  e rgens  anders  heen moeten v l iegen.  Daarb i j  on ts tonden in  sommige
jaren extra tekorten door de kokkelvisseri j  die zoveel kokkels wegvisten dat veel vogels
de Waddenzee ver l ie ten  o f  van  de  honger  s t ie rven.
Tot  nu  toe  was n ie t  du ide l i j k  waardoor  deze var ia t ie  in  de  aanta l len  sche lpd ie ren  word t
veroorzaak t .  Wel  i s  geb leken da t  a ls  je  vee l  jonge sche lpd ie ren  op  he t  wad v ind t ,  je  een
paar  jaar  la te r  ook  vee l  vo lwassen sche lpd ie ren  aant re f t .  Andersom,  a ls  e r  we in ig  jonge
sche lpd ie ren  z i jn ,  z i jn  e r  een paar  jaar  la te r  ook  we in Íg  vo lwassenen.  Het  aanta l  jonge
sche lpd ie ren  bepaa l t  dus  he t  aanta l  vo lwassen sche lpd ie ren  een paar  jaar  la te r .  Maar  wat
bepaa l t  nu  e igen l i j k  he t  aanta l  jonge sche lpd ie ren? Hoe komt  he t  da t  je  e r  he t  ene jaar
vee l  hebt  en  he t  andere  jaar  we in ig?  D i t  i s  de  v raag waarmee ik  aan de  s lag  ben gegaan
in dit  proefschrif t .  Als modeldier heb ik gekozen voor het nonnetje omdat er al veel over
bekend was door  eerder  onderzoek  en  omdat  e r  een methode bes taa t  om het  d ie r  in  he t
labora tor ium te  kweken,  zodat  onderzoek  aan he t  v roege levenss tad ium moge l i j k  i s .
Hrr ruorururrre
Het  nonnet je  i s  een sche lpd ie r  da t  max imaa l  2 ,5  cent imeter  lang  kan worden.  Het
d ie r ,  da t  in  zout  en  brak  water  voorkomt ,  heef t  een verspre id ingsgeb ied  a t  z ich  u i ts t rek t
van he t  Franse waddengeb ied  b i j  Bordeaux,  to t  aan noorde l i j k  S iber ië  en  Groen land.  In
Neder land v ind  je  deze soor t  voora l  voor  de  Noordzeekus t ,  in  de  De l ta  en  in  de
Waddenzee.
De d ich the id  van he t  nonnet je  kan in  de  Waddenzee op lopen to t  honderden ind iv iduen
per  v ie rkante  meter .  Toch z ie  je  ze  n ie t  a ls  je  over  he t  wad loopt .  Dat  komt  doordat
nonnet jes  z ich  een paar  cent imeter  d iep  ingraven met  behu lp  van een gesp ie rd  voet je .
Het  en ige  wat  je  we l  z ie t ,  z i jn  de  twee s i fonen,  een soor t  s to fzu igers langen.  Met  de
ins t roomsi fon  kunnen de  nonnen zand van de  bodem opzu igen om er  voedse ldee l t jes  u i t
te  ha len ,  o f  a lgen ( fy top lank ton)  u i t  he t  bovens taande water  f i l te ren .  Met  de
uitstroomsifon voeren ze het water met afvalstoffen en ongeschikt voedsel weer af.
Het  nonnet je  p lan t  z ich  in  he t  voor jaar  voof t  (F iguur  7 .1 ) .  De mannet jes  en  v rouwt jes
spu i ten  dan met  hun s i fonen respec t ieve l i j k  hun zaad-  en  e ice l len  he t  water  in  (he t
paa ien) .  De bevrucht ing  v ind t  vervo lgens  ex tern ,  bu i ten  he t  l i chaam,  p laa ts .  H ie rna
ontw ikke l t  z ich  b innen een paar  dagen een la rve  met  sche lp je ,  Omdat  he t  sche lp je  de
vorm heeft van een hoofdletter D, wordt het een D-larve genoemd. Het is dan ongeveer
0 ,14  mi l l imeter  g roo t .  Een paar  dagen la te r  heef t  de  D- la rve  een zwem-  en  f i l t reerorgaan
ontw ikke ld ,  he t  ve lum,  waarmee het  z ich  voor tbeweegt  door  de  zee en  waarmee het
t41
C'haptcr 7
Tnee l  7 .1 .  Overz ich t  van  de  vak termen en hun be teken is  u i t  d i t fsch rift.
Begr ip Beschri jving
Benth isch
luven ie l  s tad ium
Larvaa l  s tad ium
Metamorfose
Ped ive l iger
Pe lag isch
Popu la t ie
Popu la t iedyna m iek
Rekruteri  ng
( recru i tment)
Rekruut  (Recru i t )
Ve l iger
V e l u m
Levend in lop  de  zeebodem
(tegenovergestelde van pelagisch)
Het  benth ische s tad Íum na he t  la rva le  s tad ium van he t  nonnet ie
voor  de  bemonster ing  in  augus tus
Het  zwemmende (pe lag ische)  s tad ium
In  he t  a lgemeen:  sne l le  overgang van la rva le  naar  adu l te  vorm.  In
dit  proefschrif t :  ontwikkel ing van een voet ter vervanging van het
velum bij een Macoma balthica larve
Het  zwemmende/k ru ipende la rva le  s tad ium dat  d ien t  a ls  de
overgangsvorm tussen het pelagische en benthische bestaan
Levend Ín de waterkolom
( tegenoverges te lde  van benth isch)
Groep van ind iv iduen van deze l fde  soof t  d ie  een gro te  kans
hebben om met  e lkaar  in  aanrak ing  te  komen
Verander ing  van aanta l len  ind iv iduen b innen een popu la t ie  door
de t i jd
Voor Macoma balthica: Het aantal jonge individuen per vierkante
meter  da t  gevonden word t  aan he t  e ind  van de  eers te  zomer  op
een zeef  met  1  mm maaswi jd te
Jonge Macoma balthica op het moment van monsteren in
augustus  o f  sep tember
Aandu id ing  voor  een sche lpd ie r la rve  da t  een ve lum bez i t
Zwemorgaan van de  la rve  (da t  na  een t i jd je  verdwi jn t )
gesch ik t  f y top lank ton  u i t  he t  water  f i l t reer t .  De la rve ,  nu 've l iger  la rve 'genoemd
(Tabe l  7 .1 ) ,  beweegt  z ich  opwaaÍ ts  door  sp i raa lvormige zwembewegingen,  a fgewisse ld
met  per ioden van rus t  waar in  h i j  weer  naar  beneden zak t .  Na enke le  weken is  he t  jonge
nonnetje groot genoeg om zich te vestigen op het wad. Hiertoe ontwikkelt hi j  een voetje,
te rw i j l  he t  zwemorgaan ge le ide l i j k  verdwi jn t .  Na een paar  weken migreren  de  pas
geves t igde jonge nonnet jes  naar  he t  hoge wad da t  ze  a ls  k inderkamer  gebru iken.  D i t
doen ze  door  een s l i jmdraad je  te  maken en  d i t  a ls  een soor t  ze i l  in  he t  s t romende water
te  hangen.  In  de  eers te  w in te r  migreren  de  jonge nonnet jes  voor  de  tweede keer ,  nu  op
zoek  naar  een be ter  p lek je  op  he t  lage  wad,  in  de  geu len  en  in  de  kus tzone van de
Noordzee.
Nonnet jes  kunnen hee l  oud worden;  twaa l f  jaar  i s  geen u i tzonder ing .  Het  aard ige  is
da t  je  de  lee f t i jd  gewoon kunt  a f lezen van hun sche lp  (F iguur  7 . I ) .  Sche lpen hebben
namel i j k ,  ne t  a ls  bomen,  du ide l i j ke  donkere  en  l i ch te  g roe i r ingen.  Ze  on ts taan door  de
versch i l len  in  g roe isne lhe id  gedurende de  se izoenen.  Voor  b io logen z i jn  deze r ingen een
zegen omdat  je  zo  eenvoud ig  de  lee f t i jdsopbouw van de  nonnet jespopu la t ie  kan bepa len .
En da t  i s  p rec ies  wat  noodzake l i j k  i s  voor  he t  bes tuderen van de  over lev ing ,  de  groe i  en
de productie van nonnetjes, ofwel voor het bestuderen van de populat iedynamiek (Tabel
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n  ( < 2 . 5  c n r ,  1 - 1 2  j a a r )
FTGUUR 7.1 .  Levenscyc lus  van he t  nonnet je  (wetenschappe l i j ke  naam:  Macoma ba l th ica) .  In  maar t  p roduceren
de vo lwassen d ie ren  zaad en  e ieTen.  Bevruchte  e ie ren  on tw ikke len  z ich  v ia  D- la rven (ze  l i j ken  op  een
hoofd le t te r  D)  to t  zwemmende ve l iger  la ruen,  d ie  na  2  to t  3  weken een voet je  gaan voTmen en dan op  de
bodem een p lek je  gaan zoeken.  A ls  ze  z ich  eenmaal  ech t  geves t igd  hebben op  he t  wad z i jn  he t  juven ie len .  Ze
worden rekru ten  genoemd nadat  de  onderzoekers  ze  in  he t  na jaar  hebben ge te ld .  Le t  b i j  de  vo lwassen d ie ren












De popumnEDyNAMrEK vAN HET NoNNETJE
Het nonnetje wordt al vanaf 1969 tweemaal per jaar onderzocht op het Balgzand, een
wadplaat van 50 vierkante ki lometer tussen Den Helder en de Afsluitdi jk. In deze
bemonster ing  worden a l le  bodemdieren  gro ter  dan l  m i l l imeter  bekeken op  15
versch i l lende p lekken.  Tegenwoord ig  gaat  da t  a ls  vo lg t i  b io loog Dekker  en  ass is ten t
Waasdorp  gaan per  onderzoeksboot  naar  de  wadp laa t .  Omdat  de  boot  n ie t  mag
vastlopen, moeten ze er een stukje vanaf bl i jven. Gehuld in groene waadpakken laten de
heren zich tot hun middel in het water zakken en lopen ze naar de drooggevallen
wado laa t .
Over een afstand van een ki lometer nemen ze elke 20 meter een monster met een
s teekbu is  (een s tuk  gr i j ze  PVC-bu is  met  handvat )  van  15  cm doorsnede.  D ie  s teekbu is
wordt 20 cm in het wad geduwd, waarna de inhoud op een grote metalen zeef wordt
uitgeschud. Als al het zand eruit  is gezeefd, bl i jven er kronkelende wormen, schelpen,
krabbetjes en wat springende garnalen over. De afstand tussen twee monsterpunten
word t  b i jgehouden met  een meetw ie l  en  de  pos i t ie  met  behu lp  van GPS (Globa l
Pos i t ion ing  Sys tem,  een geavanceerd  kompas,  waarmee per  sa te l l ie tverb ind ing  hee l
precies de geografische posit ie bepaald wordt).  Terug in het laboratorium tel len de
mannen hoeveel er van elke soort zi jn, en wat hun leeft i jd, lengte en gewicht is.
FTGUUR 7.2 .  Een wadp laa t  in  de  Mokbaa i  (Texe l ) .  De nonnet jes  g raven z ich  enke le  cent imers  d iep  in  he t




Dtcurnrtos-AFHANKELIJKE EN DICHTHEIDS-oNAFHANKELIJKE STERFTE
Op bas is  van de  ge ta l len  d ie  Dekker ,  Waasdorp  en  hun voorgangers  in  de  a fge lopen
30 jaar  verzamelden,  werd  aangetoond da t  e r  b i jna  geen enke le  re la t ie  bes tond tussen
het  aanta l  vo lwassen nonnen en  he t  aanta l  jonge nonnet jes ,  da t  e r  da t  jaar  b i j  kwam
(F iguur  7 .3 ) .  Dat  i s  raar .  Je  verwacht  da t  e r  in  ja ren  met  vee l  vo lwassen sche lpd ie ren
vee l  n ieuwe nonnet jes  b i j komen,  vanwege de gro te  p roduc t ie  aan e ie ren  en  sperma.  In
ja ren  met  we in ig  vo Íwassen nonnet jes  zou je  minder  jonge nonnet jes  verwachten .  D i t  i s
n ie t  he t  geva l .  B l i j kbaar  ge ld t :  vo l  i s  vo l  en  wat  e r  nog meer  b i j  komt  gaat  dood.  Of
anders gezegd, hoe meer bevruchte eíeren er in het water terechtkomen, hoe groter de
kans  is  da t  zo 'n  e i  he t  n ie t  over lee f t  to t  he t  s tad ium van jonge non.  D i t  heet  d ich the ids-
afhankelÍ ike sterfte.





FTGUUR 7.3 .  Een schemat ische weergave van de  re la t ie  tussen de  aanta l len  vo lwassen sche lpen en  he t  aanta l
rekru ten  ( jonge nonnet jes)  da t  per  jaar  gevonden word t .  E lke  s t ip  geef t  he t  gemidde lde  aanta l  vo lwassen en
jonge nonnet jes  vooT een bepaa ld  jaar  weer ,  zoa ls  ge te ld  op  he t  wad tussen de  Afs lu i td i j k  en  Den He lder :  he t
Ba lgzand.  Hoe meer  vo lwassenen er  z i jn ,  hoe meer  e ie ren  er  geproduceerd  worden (s t jppe l l i j n ) ,  maar  hoe meer
e ie ren  eT ook  dood gaan ( lengte  van de  p i j len) .  De s te r f te  van e i  to t  jong  nonnet je  ( rekruu t )  hangt  dus  a f  van
de d ich the id  van de  e ie ren ,  en  word t  daarom d ich thê ids-a fhanke l i j ke  s te r f te  qenoemd.
Daarnaast kan sterfte ook worden veroorzaakt door tal van andere factoren die los
s taan van de  d ich the id  aan la rven,  Een s to rm kan zeewater  de  Waddenzee u i tb lazen,
waardoor  de  Ía rven n ie t  meer  te rug  kunnen keren .  De s te rk te  van de  inv loed van zu lke
factoren heeft niets te maken met de dichtheden van de larven. en worden daarom
dich the Íds-onafhanke l i j k  genoemd.
In  de  prak t i j k  word t  de  jaar - to t - jaar  var ia t ie  in  aanta l len  sche lpd ie ren  in  de
Waddenzee veroorzaakt door een combinatie van dichtheids-afhankeli jke en dichtheids-
onafhanke l i j ke  fac to ren ,  d ie  inv loed hebben op  de  over lev ing  t i jdens  he t  eers te  jaar .  Om
de variat ie te begri jpen, moet je erachter komen welke factoren invloed hebben op het




s tad ium d i t  gebeur t  (he t  la rva le  o f  juven ie le  s tad ium) ,  en  o f  deze fac to ren  d ich the ids-
a fhanke l i j k  z i jn  o f  n ie t .
SrrRrrerRctoREN IN HET LARVALE EN luvENrELE srADruM
In het larvale, zwemmende, stadium van het nonnetje is de sterfte enorm hoog, tot
meer  dan 99o lo .  In  he t  juven ie le  s tad ium,  a ls  de  la rve  z ich  op  de  wadbodem geves t igd
heeft,  leggen nog steeds veel dieren het loodje. Welke factoren de massale sterfte onder
de;onge nonnet jes  veroorzaken is  onbekend.  H ieronder  vo lgen een paar  moge l i j kheden
(overz ich t  in  F iguur  7 .4 ) .
Een gemidde ld  mannet jesnonnet je  kan ongeveer  de  he l f t  van  he t  aanta l  e i t jes  in  een
l i ter water bevruchten. Wordt het sperma meer verdund, dan gaat het
bevruchti  ngssucces achteruit .
A ls  vo lwassen nonnet jes  ver  u i t  e lkaar  z i t ten  op  he t  wad,  hebben de  e i t jes  dus  een
k le inere  kans  om bevrucht  te  worden dan wanneer  ze  d ich t  ope lkaar  z i t ten .  A ls  ze  ech ter
te dicht opelkaar zit ten, kunnen meerdere zaadcellen een eit je bevruchten, waardoor de
la rve  mis luk t .  Het  bevrucht inossucces  van de  e ie ren  is  dus  een d ich the ids-a fhanke l i i ke
factor.
Ook worden la rven bedre igd  door  roo fd ie ren ,  zoa ls  v issen,  kwa lach t igen,  zeepokken
en volwassen schelodieren. Zo f i l teren oesters larven uit  het water. Als de roofdieren de
la rven van nonnet jes  consumeren to t  hun aanta l len  zo  laag z i jn ,  da t  he t  meer  energ ie
kost om ze te zoeken dan dat het oplevert om ze op te eten, dan zi jn de roofdieren een
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FTGUUR 7.4 .  D ich the ids-a fhanke l i j ke  ( rech tsboven)  en  d ich the ids-onafhanke l i j ke  ( l inksonder )  fac to ren  d ie  he t
nonnet je  gedurende versch i l lende s tad ia  in  de  on tw ikke l ing  de  kop kos ten .  Op de  x -as  s taa t  de  t i jd .  Op de  y -as
s taa t  aangegeven hoevee l  e ie ren  he t  redden to t  la rven en  daarna to t  rekru ten  en  tens lo t te  to t  vo lwassenen.  De
aanta l len  e ie ren  z i jn  gebaseerd  op  de  e ip roduc t ie  van 10  to t  100 vo lwassen nonnet jes  per  v ie rkante  meter  op
het  Ba lqzand.
t46
Dult'h.sumnran
Als de roofdieren echter al leen water f i l teren waar toeval l ig larven in zwemmen/
onafhankeli jk van de aantal len larven in het water, dan vormen de roofdieren een
dichtheids-onafhankeli jke factor.
Ziektes zouden ook belangri jk kunnen zi jn. Dit is een dichtheids-afhankeli jke factor
omdat ziektes zich snel ler verspreiden als schelpdieren dichter op elkaar leven. In
commerciële schelpdierkwekeri jen hebben onderzoekers onder andere herpes-virussen
en vibrio-bacteriën aangetroffen. Voor niet-commercièle soorten zoals het nonnetje is
over ziektes nog niets bekend.
Voedselbeperking zou ook kunnen leiden tot verhoogde sterfte. Hoe meer larven
moeten concurreren om hetzelfde eten, hoe minder voedsel per larve beschikbaar komt.
Dit is een dichtheids-afhankeli jke vorm van voedselbeperking. Vergel i jk het met mijn
lunch:  s te l  da t  i k  v ie r  bo terhammen heb meegenomen,  dan is  da t  genoeg voor  meze l f ,  o f
eventueel voor nog een ander erbÍ j .  Ik heb daarentegen wel een probleem als ik mijn
vier boterhammen met nog 15 anderen moet delen. Dit heet concurrentie om voedsel.
Het zou bi j  de larven zo kunnen werken dat door grote concurrentie tussen de larven er
vee l  honger  word t  ge leden,  waardoor  e r  vee l  dood gaan.  Wanneer  e r  nog maar  een paar
larven over zi jn, is er wel weer genoeg voedsel voor elk.
DÍchtheids-afhankeli jke voedselbeperking hoeft overigens niet al leen door de larven
zelf veroorzaakt te worden, omdat ze elkaars eten voor de neus wegeten, maar kan ook
het gevolg zi jn door concurrentie met de volwassen schelpdieren, die immers ook water
f i l t reren. En juist in de jaren met veel volwassenen zi jn er ook veel larven, waardoor de
concurrentie tussen beide groter zou kunnen zi jn dan in jaren met weinig volwassenen en
FIGUUR 7.5 .  Op deze fo to  z i jn  twee sche lpd ie r la rven te  z ien  u i t  he t  Marsd iep ,  he t  zeegat  tussen Den He lder  en
Texe l ,  gemonsterd  in  he t  voor jaar  van 2003.  Aan de  vorm kun je  n ie t  z ien  om we lke  soor t  he t  gaat  (Fo to




weinig laÍven. Een ander effect is dat diezelfde volwassen schelpdieren de larven per
onge luk  u i t  he t  water  kunnen f i l te ren .  Ook d Í t  d raagt  b i j  aan  de  d ich the ids-a fhanke l i j ke
sterfte van de larven.
Voedse lbeperk ing  kan ook  d ich the ids-onafhanke l i j k  z i jn .  In  da t  geva l  hebben la rven
geen last van concurrentie, maar is er gewoon te weinig eten beschikbaar in de
omgeving. Stel je voor dat er een tost i  op mijn bord l Ígt die elke keer vervangen wordt
door  een n ieuwe op he t  moment  da t  i k  hem opgegeten  heb.  Dat  lever t  een vo l le  bu ik  op
en geen honger. De omgeving biedt in dit  geval genoeg voedsel om goed te groeien.
Maar  a ls  e r  in  p laa ts  van de  tos t i  één broodkru ime l t je  op  mi jn  bord  zou l iggen dan b l i j f  Í k
honger  houden,  hoe vaak  da t  k ru ime l t je  dan ook  vervangen word t .  Dat  komt  omdat  i k
meer  energ ie  verbru ik  om de k ru ime l t jes  te  pakken en  door  te  s l i kken dan da t  ze
oDteveren.
Een zwemmende la rve  verander t  op  een gegeven moment  in  een jonge non d ie  z ich
op de bodem vestigt.  Bi j  andere zeebeesten kan tot wel 30o/o het loodje leggen door de
sne l le  anatomische,  fys io log ische en  gedragsverander ingen (n ie t  a fhanke l i j k  van  de
la rvend ich the id )  d ie  met  de  metamor fose  gepaard  gaan.  B i j  he t  nonnet je  gaat  de
metamor fose  n ie t  zo  sne l  en  dus  is  he t  n ie t  waarsch i jn l i j k  da t  d i t  zo 'n  k r i t ieke  per Íode is .
T i jdens  de  ves t ig ing  op  de  zeebodem verhu izen de  jonge nonnen van een 3-
d imens iona le  omgev ing ,  he t  zeewater f  naar  een 2-d imen iona le  omgev ing ,  he t  wad.
Hierdoor komen ze heel dicht op elkaar te zit ten, in de orde van een paar centimeter in
het zeewater tot enkele mil l imeters op de bodem. Je kunt je voorstel len dat voedsel-
concur ren t ie  op t reedt  o f  da t  roo fd ie ren  op  de  wadbodem,  zoa ls  k rabben,  garna len  en
wormen, hun slag slaan. In de Oostzee bi;voorbeeld vermorzelen vlokreeft jes, een sooft
FiGUUR 7.6 .  Voorbee ld  van êen mis luk te  bevrucht ing .  De e ice l  van  he t  nonnet je  i s  z ich  we l  aan he t  de len ,  maar














onderwater -p issebedden,  de  sche lpen van jonge nonnet jes ,  waarna ze  he t  v lees  naar
binnen werken. In de Waddenzee zi jn er niet zoveel van deze vlokreeft jes, maar worden
de jonge nonnen voora l  bedre igd  door  garna len .  In  ieder  geva l  b l i j k t  da t  to t  we l  90o lo  van
de jonge nonnet jes  in  de  4  to t  5  maanden na  de  ves t ig ing  op  de  bodem het  n ie t
overleeft.
DorL vnru Drr oNDERZoEK
Veel factoren beïnvloeden de ster-f te van jonge nonnetjes en dragen zo bi j  aan de
gro te  var ia t ie  tussen versch i l lende ja ren  in  aanta l len  jonge nonnen d ie  op  he t  wad
gevonden worden. In deze studie heb ik me geconcentreerd op de eerste levensfase van
het  nonnet je ,  wanneer  he t  z ich  a ls  la rve  in  he t  water  bev ind t  (0 -3  weken oud) .  Over
deze levensfase was nameli jk nog bi jzonder weinig bekend. Van al le mogeli jke factoren
die ínvloed zouden kunnen hebben op de sterfte van jonge nonnetjes, heb ik me in dit
onderzoek  beperk t  to t  de  ro l  van  voedse l ,  omdat  he t  aanbod aan voedse l  vaak  bepaa l t
hoeveel dÍeren ergens kunnen leven en omdat je nu eenmaal makkeli jker proeven met
voedsel kan doen dan met bi ivoorbeeld roofdieren of ziektes.
DT noI VAN VoEDSELBEPERKING IN DE LARVALE FASE VAN HET NONNETJE
In  he t  beg in  van d i t  onderzoek  heb ik  gekeken o f  la rven e lkaars  voedse lopname
zouden kunnen verminderen door concurrentie om voedsel (hoofdstuk 2). Je zou je
kunnen voors te l len  da t  la rven b i j  hoge d ich theden vaker  tegen e lkaar  aan bo tsen dan b i j
Íage  d ich theden,  waardoor  ze  hun k lep  even d Ích tdoen en  daardoor  minder  t i jd
i,
FIGUUR 7,7 .  Een ve l iger  Ia rve  van
Iperen ) .



















overhouden om te  e ten .  D i t  z ie  je  onder  de  mÍcroscoop rege lmat ig  gebeuren.  Door  zu lke
concur ren t ie  zou de  voedse lopname geh inderd  worden/  waardoor  u i te inde l i j k  doden
kunnen va l len .  U i t  he t  labora tor iumonderzoek  b leek  n ie ts  van d i t  a l les .  Ik  kon  geen
effecten van de larvendichtheid op de voedselopname ontdekken, en ook geen effect van
larvendichtheid op de sterfte van de larven. Hierbi j  gebruikte ik dichtheden van 500 tot
32 .000 la rven per  l i te r ,  wat  vee l  hoger  i s  dan in  de  Waddenzee word t  gevonden.
Hoe kan d i t?  Eenvoud ige  bo ts ingsmode l len ,  waarmee je  kan u i t rekenen hoe vaak  een
larve  tegen een andere  aan bo ts t ,  l i e ten  z ien  da t  een la rve  in  de  labora tor iumopste l l ing  2
tot 29 andere larven per uur tegenkomt bi j  een concentrat ie van 5000 tot 32.000 larven
per  l i te r .  A ls  e lke  bo ts ing  de  la rve  5  seconden zou kos ten ,  waar in  h i j  n ie t  naar  voedse l
zou kunnen zoeken,  zou h i j  to t  max imaa l  3o lo  van de  t i jd  n ie t  kunnen e ten .  Dat  i s  n ie t  zo
hee l  vee l  t i j dver l ies ,  dus  is  he t  n ie t  zo  v reemd dat  ze  geen las t  hadden van concur ren t ie .
En hoe z Í t  he t  met  he t  voedse l?  Een la rve  in  mi jn  exper iment  on tmoet  vo lgens  de
bereken ingen tussen de  568 en  4546 a lgen per  uur .  U i t  de  l i te ra tuur  b l i j k t  da t  d i t  ook
ongeveer  i s  wat  sche lpd ie r la rven per  uur  naar  b innen werken.
Met  co l lega 's  u i t  Zee land,  Du i ts land en  Denemarken heb ik  in  een jaar  lang la rven in
zee ge te ld  (z ie  hoofds tuk  3) .  We wi lden u i tv inden hoevee l  e r  in  de  zee z i t ten  en  wanneer .
Het  b leek  da t  sche lpd ie r la rven (a l le  soor ten  samen)  van ongeveer  me i  to t  sep tember  in
het  water  voorkwamen.  In  d ie  maanden var ieerden de  max imale  d ich theden van 17
la rven per  l i te r  in  de  Sy l t -Rom@ bocht  to t  392 la rven per  l i te r  in  de  weste l i j ke
Waddenzee,  wat  vee l  lager  i s  dan de  concent ra t ies  van 500 to t  32 .000 la rven per  l i te r  d ie
ik  Ín  mi jn  exper iment  gebru ik t  heb.  A ls  je  u i t rekent  hoevee l  a lgen d ie  la rven in  de  na tuur
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FIGUUR 7.8 .  Fy top lank ton  u i t  he t  Marsd iep .  Vee l  p lan taard ig  p lank ton  is  waarsch i jn l i j k  n ie t  gesch ik t  voor
consumpt ie  door  sche lpd ie r la rven,  omdat  de  ce l len  te  g roo t  z i jn ,  ke t t ingen vormen o f  s teke ls  hebben,  zoa ls  op




natuur niet in staat zi jn om het voedsel voor elkaars neus weg te vreten (zie hoofdstuk
2) .  Omdat  la rven ook  a l  n ie t  geh inderd  leken te  worden door  door  vee l  bo ts ingen,  l i j k t
het erop dat concurrentie om voedsel geen grote rol speelt voor zwemmende larven
onder  na tuur l i j ke  omstand igheden.  Wel  kan he t  zo  z i jn  da t  de  la rven met  de  vo lwassen
sche lpd ie ren  concur reren  om voedse l  en  daarb i j  ook  vee l  Ía rven per  onge luk  ins l Íkken,
waardoor de larvendichtheid afneemt, maar dit  moet nog verder uitgezocht worden.
Voor dezelfde locaties heb ik ook geschat hoeveel voedsel er voor de larven
besch ikbaar  was en  hoevee l  ze  nod ig  hadden (u i tgedruk t  in  energ ie -eenheden) .  Larven
hebben energ ie  nod ig  om hun l i chaam te  la ten  func t ioneren en  om te  g roe ien .  In  he t
zeewater  za t  vo lgens  de  bereken ing  een hoevee lhe id  a lgen d ie  een la rve  tussen de
0,00001 en  0 ,001 Jou les  aan energ ie  per  dag zou kunnen op leveren.  Een la rve  van 0 ,2
mi l l Ímeter  verbru ik t  vo lgens  mode lbereken ingen 0 ,000019 Jou les  per  dag,  b i j  15oC.  Dat
is  de  min ima le  energ ie  d ie  nod ig  i s  om a l le  ce l len  te  la ten  func t ioneren.  Ter  verge l i j k ing l
een g loe i lamp van 60  Wat t  verbru ik t  5 ,2  mi l joen  Jou les  per  dag,  Voor  max imale  groe i
heef t  de  la rve  0 ,0062 Jou le  per  dag nod ig ,  da t  i s  326 maa l  zovee l  a ls  z i jn  min ima le
onderhoudskos ten .  De hoevee lhe id  besch ikbare  energ ie  in  de  a lgen kwam overeen met  7
to t260/o  van de  energ ie  d ie  een la rve  nodÍg  heef t  voor  maxÍmale  groe i .  Het  l i j k t  e r  dus  op
dat larven in het veld niet maximaal kunnen eten en dus beperkt zi jn in hun
voedselopname. De mate van voedselbeperking varieert door de t i jd heen en is het
k le ins t  t i j dens  de  a lgenb loe i  in  he t  voor jaar  en  in  de  zomer .  Wat  de  consequent ies
h ie rvan voor  de  over lev ing  van de  la rven is ,  i s  nog n ie t  du ide l i j k .  Daarom heb ik  de
betekenis van een beperkte voedselopname voor de overleving, groei en ontwikkel ing
van larvale nonnetjes bekeken in twee laboratorÍumexperimenten (hoofdstuk 4 en 5).
In de natuur varieert het voedselaanbod nogal, op een schaal van dagen tot weken.
D i t  i s  een d ich the ids-onafhanke l i j k  e f fec t ,  want  de  var ia t ie  in  he t  voedse laanbod word t
n ie t  veroorzaak t  o f  be ïnv loed door  de  la rven o f  de  vo lwassen sche lpd ie ren ,  maar  door
b i j voorbee ld  de  hoevee lhe id  l i ch t  d ie  in  he t  water  doordr ing t ,  o f  door  de  consumpt ie  van
de a lgen door  andere  d ie ren .  Om een var iabe l  voedse laanbod na  te  bootsen,  werden in
een experíment larven gedurende drie weken blootgesteld aan twee voedselniveaus (veel
en weinig) en een week zonder voedsel ( in week 1, 2 of 3) (hoofdstuk 4). De effecten
waren behoor l i j k  g roo t :  la rven d ie  vee l  e ten  k regen,  g roe iden gemidde ld  sne l le r  en
ontw ikke lden eerder  een voet je  b i j  een  gro tere  lengte  dan la rven d ie  we in ig  e ten  k regen.
Ook de week zonder eten bleek van grote invloed. Larven ontwikkelden zich bi jvoorbeeld
heel slecht als ze de eerste week geen eten hadden gekregen. Tenslotte was de ster-f te
lager onder de larven die weinig voedsel kregen dan onder de larven die veel voedsel
Kregen.
Een jaar later heb ik opnieuw de effecten van voedselbeperking op de sterfte van
sche lpd ie r la rven bes tudeerd ,  maar  nu  in  een proe f  waarb i j  we de  zee in  hu is  hebben
gebracht (hoofdstuk 5). Ik putste daartoe water vanaf een steigert je in het Marsdiep en
l ie t  daar in  de  la rven groe ien  op  versch i l lende t Í jden  in  he t  voor jaar .  Het  doe l  was  om te
ki jken of het uitmaakt wanneer schelpen zich voortplanten ten opzichte van het t i jdst ip
van de algenbloei. Nonnetjes planten zich voort als het water warm genoeg is (ongeveer
B-9  graden) ,  te rw i j l  de  groe i  van  a lgen a fhangt  van de  hoevee lhe id  l i ch t  d ie  in  he t  water




treffen met het eten, terwij l  ze in andere jaren te vroeg in het water zi jn en daardoor
tegen een tekor t  aan voedse l  op lopen.
Het  b leek  da t  la rven d ie  beg in  apr i l  zeewater  k regen met  daar in  de  a lgen van da t
moment ,  k le in  b leven en  z ich  nauwel i j ks  on tw ikke lden,  te rw i j l  de  la rven een maand la te r
een stuk harder groeiden. Verschi l  in sterfte was er niet.  Dit resultaat toont aan dat de
groei en ontwikkel ing van een schelpdierlarve afhangt van het moment waarop hi j
geboren word t  ten  opz ich te  van he t  voorkomen van z i jn  voedse l ,  de  a lgen.
Coruclusrrs
De resultaten in dit  proefschrif t  wi jzen erop dat de botsingen tussen larven relat ief
we in ig  t i jd  kos ten ,  waardoor  he t  onwaarsch i jn l i j k  i s  da t  de  voedse lopname van de  la rven
als gevolg van botsingen drastisch verlaagd wordt. Verder l i jkt het erop dat larven in de
natuur ,  door  de  lage d ich theden waar in  ze  voorkomen,  n ie t  in  s taa t  z i jn  om het
voedse laanbod merkbaar  te  ver lagen;  de  a lgen kunnen door  g roe i  de  v raa t  van  de  la rven
compenseren. Kortom, de dichtheid van de larven l i jkt in de natuur niet van invloed te
z i jn  op  de  voedse lopname van de  la rven (F iguur  7 .5 ) .  Het  kan echter  we l  zo  z i jn  da t  de
d ich the id  van de  vo lwassen sche lpd ie ren  he t  voedse laanbod ver laagt .  Daarb i j  kunnen de
volwassen schelpdieren ook larven uit  het water f i l teren, waardoor ze dood zouden
K U n n e n  g a a n .
Het  abso lu te  voedse laanbod spee l t  in  ieder  geva l  we l  een ro l .  Een laag voedse laanbod
kan veroorzaakt worden doordat de algen nog niet 'bloeien' of doordat veel van het
voedse l  door  andere  d ie ren  word t  opgegeten .  U i t  de  exper imenten b leek  da t  een laag
voedse laanbod le id t  to t  een langzame ontw ikke l ing ,  waarb i j  de  la rven k le in  b l i j ven ,
terwij l  een hoog voedselaanbod ervoor zorgt dat ze snel groot werden en eerder een
voet je  on twíkke len .  D i t  be tekent  da t  la rven onder  guns t ige  omstand igheden eerder  de
bodem kunnen opzoeken om z ich  daar  te  ves t igen.  U i t  schat t ingen van de  na tuur l i j ke
voedse ls i tua t ie  van la rven b leek  da t  la rven ' in  he t  w i ld '  waarsch i jn l i j k  noo i t  in  op t ima le
omstand igheden opgroe ien ,  maar  ook  nooÍ t  complee t  vers token z i jn  van e ten .  Dus
nonnet jes la rven in  de  zee l i j ken  beperk t  te  z Í jn  in  hun voedse lopname/  waarsch i jn l i j k  he t
ene jaar  meer  dan he t  andere .  Deze var ia t ie  in  voedse laanbod zorg t  voor  var iabe le  g roe i
en  on tw ikke l ingssne lheden.
Wat  opv ie l  was  da t  e r  geen du Íde l i j k  verband naar  voren  is  gekomen tussen de  mate
van voedse lbeperk ing  en  de  s te r f te  van de  la rven.  Dat  i s  las t ig ,  want  i k  was  ju is t  op  zoek
naar een factor die de sterfte van de larven wel zou beïnvloeden om daarmee te kunnen
verklaren waarom je het ene jaar veel jonge nonnetjes op het wad aantreft en het
andere  jaar  we in ig .
Misschien steekt de werkel i jkheid wat ingewikkelder in elkaar. Een slechte
voedselsituatie kan doorwerken in het latere leven. Onderzoek aan mossellarven heeft
bi jvoorbeeld aangetoond dat jonge mossels die zich net gevestigd hadden, eerder dood
gingen als ze als larven weinig te eten hadden gekregen, in vergel i jking met jonge
mosse ls  d ie  vee l  e ten  hadden gehad.  Een andere  moge l i j khe id  i s  da t  jonge nonnet jes ,  d ie
door  voedse lgebrek  k le in  z i jn  geb leven,  u i te inde l i j k  een makke l i j ker  p roo i  z l jn  voor









Dit onderzoek heeft een t ipje van de sluier opgelicht over de invloed van
voedselbeperking op nonnetjes t i jdens de larvale fase. Ik heb een aantal interessante
e f fec ten  la ten  z ien  op  de  groe i  en  on tw ikke l ing  van la rven,  maar  een du ide l i j k  verband
tussen voedselbeperking van larven en sterfte was niet aanwezig. Om te begri jpen waar
nonnet jes  dan we l  p rec ies  aan doodgaan,  i s  onderzoek  nod ig  naar  b i j voorbee ld  de
ef fec ten  van voedse lbeperk ing  gedurende langere  t i ;d  (maanden in  p laa ts  van weken)  en
naar de invloed van de adulten op de larven. Daarnaast is de invloed van tal van andere
sterftefactoren nog niet opgehelderd. Pas als bekend is hoe belangri jk elke factor is en
hoe de  fac to ren  met  e lkaar  samenhangen (z ie  overz ich t  in  F iguur  7 .4 ) ,  kun  je  begr i jpen
waarom de aanta l len  jonge nonnet jes  zo  versch i l len  van jaar  to t  jaar ,  en  daarmee de
vo lwassen nonnet jes .  Maar  da t  za Í  nog we l  even duren.
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